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摘要 : 视 党 通路 的 研究 在 神经 科学 、 仿 生 应 用 和 医学 治疗 上 都 具有 十 分 重要 的 意义 。 西 方 塞 蜂 Apis mellifera 作为 
神经 生物 学 研究 的 重要 模式 生物 已 被 广泛 地 应 用 于 视 党 通路 的 研究 。 蜜 蜂 的 视觉 需 官 包括 工 对 复眼 和 3 只 单眼 ， 
复眼 是 形成 视觉 的 主要 感觉 器 官 。 视 叶 是 蜜蜂 传递 和 处 理 视 觉 信 息 的 主要 神经 构造 , 它 包括 视神经 节 层 、 视 髓 质 
层 、 视 小 叶 和 前 视 结 节 4 个 等 级 的 神经 纤维 网 。 复 杂 的 视觉 信息 在 经 过 大 脑 的 各 级 神经 时 被 分 离 ， 以 许多 空间 隔 
离 的 并 行 连续 的 视觉 通路 传递 和 加 工 , 然后 汇集 到 高 级 脑 中 枢 , 部 分 甚至 与 其 他 感觉 模 态 的 信息 相 整 合 , 最 终 输 
出 有 效 信息 来 调控 蜜蜂 的 各 种 行为 。 本 文 按照 信息 在 视 叶 中 逐 级 传递 的 顺序 对 蜜蜂 复眼 的 视觉 通路 研究 进展 进 
行 综 述 。 
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Progress in visual processing pathways in compound eyes of bees 

ZHAO Hui-Xia, ZHENG Huo-Qing, HU Fu-Liang”( College of Animal Sciences, Zhejiang University , 
Hangzhou 310058, China) 

Abstract. Research on the visual processing pathways is of great significance in neuroscience, bionic 
applications and medical treatments. The western honeybee, Apis mellifera, as an important model 
organism for neurobiology research, has been extensively applied to the research on visual processing 
pathways. The visual organs of bees include a pair of compound eyes and three ocelli, in which the 
compound eyes are most important for vision formation. In bees, processing of visual information is 
achieved within the optic lobes which are divided into four levels of neuropils, i. e., lamina, medulla, 
lobula and anterior optic tubercle. Complex visual information is segregated at successive stages within 
the brain, and processed in many parallel and sequential visual pathways. Then they are converged in 
higher-order brain centers, with some integrated with information of other modalities, which finally 
generate effective outputs to regulate and control bee behaviours. In this article, the research on visual 
processing pathways in bee compound eyes is reviewed according to the sequence of information 
processing in the optic lobes. 
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视觉 是 动物 最 重要 的 感觉 ,80% ~ 90% 的 外 界 
言 息 通过 视觉 系统 传 信 大脑。 动物 通过 视觉 感知 外 
界 物体 的 大 小 、 形状、 明暗 、 颜 色 、 动静 等 , 从 而 帮 
助 完 成 各 种 动作 以 趋 利 避 害 ( Hubel, 1995; 
Gregory, 1997; WER, 2001) 。 人 研究 视觉 形成 的 神经 
机 制 ( 视 党 通路 ) 对 人 类 认识 目 身 和 目 然 界 、 仿 生 应 
用 和 医学 治疗 都 具有 十 分 重要 的 意义 。 

昆虫 是 动物 界 种 类 、 数 量 最 多 ,分布 最 广 的 一 
大 类 群 。 它 们 拥有 微小 而 简单 的 大 脑 , 但 却 对 应 着 
十 分 丰富 的 行为 (Giurfa and Menzel, 1997; Namiki 
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et al., 2009) 。 由 于 实验 材料 容易 获得 、 单 个 神经 
细胞 易于 识别 并 可 进行 活体 在 体 神 经 记录 , 许多 昆 
忠 补 作为 神经 生物 学 研究 的 模式 生物 ， 如 西方 蜜蜂 
Apis mellifera, ÆR Rt Drosophila melanogaster、 沙 
YEN Schistocerca gregaria 等 (Homberg, 2004; Borst, 
2009 ; 2010; Träger and Homberg, 
2011), SESEXEELTEZ TERR, 它们 拥有 丰富 的 个 
体 和 社会 行为 , 其 中 包括 惊人 的 学 习 、 记 忆 和 认 知 
等 高 级 行为 (Dietemann et al., 2008; XB 75 AAA 4B 
Bi, 2009; Seeley et al., 2012)。 蜜 蜂 的 视觉 系统 研 
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FER b foc ED IUXTA, HAE AL B5) fert 
结构 到 色觉 、 视 动 反 应 (optomotor response), 2t Zi 
导航 (optic flow navigation )、 视 觉 关联 性 学 习 与 记 
忆 等 行为 实验 , 再 到 神经 生理 学 研究, 已 经 有 100 
多 年 的 历史 (Kenyon, 1897; Phillips, 1905; von 
Frisch, 1914; 1984; 
Srinivasan and Gregory, 1992) 。 

AER EA) it ae EC ELT A p PA 1 对 大 的 复眼 和 
头 部 背 侧 成 三 角形 排 布 的 3 只 单眼 (Dyer et al., 
2011), RIREBMREB MN Mido. EAT 
只 小 服 组 成 (工蜂 5 000 ~6 000, 蜂王 约 4 000, HE 
蜂 约 10 000) 。 小 眼 呈 六 边 形 , 相互 紧密 排列 ， 形 
成 巨大 的 球面 状 复眼 ， 以 接受 来 目 不 同方 向 交点 的 
刺激 (Jander and Jander, 2002), EM BAR AIM 
能 捕捉 静止 和 运动 的 图 像 , 还 具有 偏振 光 识别 和 色 
觉 功 能 。 行为 实验 发 现 的 视 动 反应 , 徘 光 流 控制 飞 
行 速度 、 高 度 和 测 距 以 及 复杂 的 视 党 关联 性 学 习 与 
记忆 等 都 与 复眼 的 功能 相关 (Zhang and Srinivasan, 
1994; Giurfa et al., 2001; Dyhr and Higgins, 2010) 。 

环境 提供 给 蜜蜂 的 视 党 信息 十 分 复杂 ， 大脑 需 
要 一 系列 的 神经 结构 一 一 视网膜 (retina)、 视 叶 
(optic lobe) 、 侧 前 脑 ( lateral protocerebrum ) 、 中 心 
复合 体 (central complex ) JH # z& fJ ( mushroom 
body) ,对 信息 进行 特征 分 离 、 传 递 、 加 工 和 整合 。 
本 文 按照 信息 传递 的 顺序 对 蜜蜂 复眼 的 视觉 通路 研 
究 进 行 综 述 。 由 于 熊 蜂 Bombus 与 蜜蜂 Apis 同属 于 
蜜蜂 科 , 视觉 系统 在 解剖 和 生理 上 都 极其 相似 ， 有 
些 视觉 通路 的 研究 (Paulk and Gronenberg, 2008; 
Paulk et al., 2009a) 也 同时 使 用 了 两 者 , 所 以 本 文 
包括 了 熊 蜂 的 部 分 研究 结果 。 


1 视 党 信息 的 接收 


蜜蜂 的 小 腿 由 角膜 、 唱 锥 、 视 网 膜 细 胞 和 周围 
色素 细胞 组 成 ( Goldsmith, 1962; Smith and 
Coldsmith,，1991)( 图 1)。 视 网 膜 细胞 是 视 党 通路 
的 起 始 神经 元 , 它 将 光 能 转化 成 神经 信号 , 再 传递 
给 视 叶 的 各 级 神经 (Stavenga，2002) 。 小 眼中 9 个 
视网膜 细胞 的 感 杆 (zhabdomere ) 融合 在 一 起 形成 共 
同 的 视 杆 ( rhabdom ) 感 杆 闭合 型 (closed- 
rhabdom type) ( Varela and Wiitanen, 1970), PESE 
用 三 原色 视觉 系统 (trichromatic visual system) BP 
视网膜 细胞 根据 光谱 敏感 度 分 成 紫外 、 蓝 和 绿 3 
种 , 吸收 峰值 分 别 在 3250, 440 和 540 nm (Menzel 
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and Blakers, 1976; 1977a, 
1977b) , 3 种 视网膜 细胞 感 杆 内 的 视 色 素 重 日 
cDNAs 已 经 被 成 功 克 隆 和 表达 (Chang et al., 1996; 
Townson et al., 1998) 。 许 多 人 研究 认为 3 种 细胞 在 复 
眼中 的 相对 位 置 和 数量 是 恒定 的 。 采 用 Menzel 和 
Snyder (1974) 的 编号 方法 ，R1L, 4 两 个 细胞 是 蓝光 
类 型 , R2, 3, 5, 6 是 绿 光 类 型 ，R7, 8 和 9 是 紫外 
光 类 型 (Ribi，1975) (图 2: A), fH Wakakuwa 等 
(2005) 发 现 蜜蜂 存在 随机 分 布 的 光谱 异 质 性 小 眼 ， 
t z ba Musca domestica, £X A BE Pieris rapae 
crucivora, tH E RK HR Manduca sexta 和 能 蜂 Bombus 
impatiens 中 的 人 研究 结果 一 致 (Hardie, 1986; Qiu et 
al., 2002; White et al., 2003; Spaethe and Briscoe, 
2005 ) 。 
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视网膜 细胞 
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至 基 腊 


To basement membrane 


图 1 蜜蜂 小 眼 结构 示意 图 ( 改 目 Goldsmith, 1962) 
Fig. 1 


Schematic diagram showing the structure of ommatidium 


in bees ( adapted from Goldsmith, 1962) 
2 视觉 信息 在 视 叶 中 的 传递 


视 叶 是 传递 和 处 理 视觉 信息 的 主要 神经 构造 ， 
它 包 括 由 外 癌 内 依次 排列 的 三 级 神经 纤维 网 一 一 视 
神经 节 层 (lamina)、 视 髓 质 层 (medulla) 和 人 视 小 叶 
(lobula) (Z&JES MRH, 2010)。 
2.1 视神经 节 层 

视网膜 细胞 的 末端 轴 突 穿 过 基 膜 (basement 
membrane) ， 进 入 视神经 节 层 , 在 此 与 第 一 级 视觉 
中 间 神 经 元 形成 突 触 。 视 神经 节 层 由 外 回 内 分 成 网 
状 层 (fenestrated layer)、 胞 体 层 和 外 部 从 状 层 
(external plexiform layer) ( Ribi, 1974), JH B^] AR 
的 轴 突 束 在 通过 网 状 展 和 胞 体 层 时 , 被 切 癌 分 布 的 
纤维 网 分 阳 开 , 形成 规则 六 角形 排列 的 假 视 党 桶 
( pseudocartridge) ( Ribi, 1976) 。 与 视网膜 细胞 的 排 
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列 顺序 一 样 ， R1 -6 细胞 的 轴 罕 在 外 围 形成 环 , 包 
HÆ R7 -9 细胞 的 轴 突 (Ribi, 1975) (图 2: A)。 
随 着 胞 体 层 的 4 个 单 极 细胞 (monopolar cells) 发 出 
轴 突 (L-fibers) 并 在 从 状 层 进入 假 视觉 桶 , 真正 的 
视觉 T ( cartridge ) 一 一 神经 性 小 有 眼 ( neuro- 
ommatidium) 开始 形成 。 在 从 状 层 , 视觉 桶 的 6 条 
视网膜 细胞 轴 突 与 单 极 细胞 轴 突 的 分 支 形成 突 触 并 
终止 于 此 , 其 余 3 条 轴 突 与 4 条 单 极 细胞 轴 突 一 起 
通过 外 部 视 交 叉 (outer optic chiasma) 进入 第 二 级 视 
叶 神 经 纤维 网 ( Ribi, 1976)。 这 6 条 视神经 被 称 为 
短视 纤维 (short visual fibers, svf), 是 由 小 眼 的 两 个 
蓝光 型 细胞 RI, 4 和 4 个 绿 光 型 细胞 R2, 3, 5,6 
发 出 的 (图 2: B)。 根 据 突 触 的 位 置 和 末端 形 状 可 
将 svf 分 成 3 类: svfl 由 R1, 4 发 出 , 末端 呈 流 办 状 
三 又 分 文 , 终止 于 从 状 层 的 b 层 , 在 a Alb 层 均 与 
单 极 细胞 轴 突 的 分 文 突 触 连 系 ; svf2 由 R3, 6 发 出 ， 
末端 呈 二 又 分 文 , 终止 于 a 层 , 只 在 a 层 形成 突 触 ; 
svf3 由 R2, 5 发 出 , 末端 呈 不 分 文 锥 形 , 也 终止 于 a 
Fe, 只 在 a 层 形成 突 触 (图 2: C)。R7, 8,9 发 出 的 
3 条 视神经 被 称 为 长 视 纤 维 (long visual fibers, lvf) , 
根据 末端 位 置 和 形状 分 别 命名 为 fl 、lv2 和 Ivf3。 
Ivfl 和 1vf2 PEER m, 而 lvB 是 高 度 分 文 的 末 
Xm Sommer and Wehner, 1975; Ribi, 1975) (图 2; 
C). 4 RER A Ae HFS HC RC oo SCE DI N 
分 布 被 分 成 Ll -4, LI Æa, b 和 c 3 层 中 都 有 分 
X, a 层 分 文 与 svfl -3 Al lvfl -2 形成 突 触 ,b 层 分 
MAF svfl 形成 突 触 ; L2 在 a Alb 层 分 文 , 但 只 在 a 
层 与 svfl -3 形成 突 触 ; L3 只 在 b 层 分 文 并 与 svfl 
形成 突 触 ; LA RÆ e 层 分 文 (Ribi, 1976, 1981), 
L2 fH LA 分 别 在 a 和 层 分 出 长 分 文 进 入 邻近 的 视 
党 桶 , 与 L2 和 Ll JERR fii ( Ribi, 1981) (图 2: 
D)o IWMP, 9 条 视网膜 细胞 轴 突 的 排列 仍然 不 
变 , 较 粗 的 Ll 和 1 了 2 分布 在 长 视 纤维 中 间 , PARTS 
细 的 L3 和 LA 分 布 在 短视 纤维 形成 的 外 围 圈 上 
(Ribi, 1976, 1981)( 2: B), 
2.2 MERE 

来 自视 网 膜 的 长 视 纤维 与 来 自视 神经 节 层 的 单 
极 细胞 轴 突 一 起 通过 外 部 视 交 又 , 发生 视网膜 拓扑 
结构 的 逆转 之 后 , 将 视觉 信息 全 部 传人 了 视 髓 质 层 
(Mota et al., 2011)。 视 髓 质 层 呈 耳 状 , 由 沿 短 轴 从 
侧 前 向 后 内 延伸 的 柱状 纤维 束 被 一 系列 正切 的 神经 
突 分 隔 成 主要 的 6 Em. 第 4 层 明显 的 蛇 纹 结构 又 将 
US IR ^ PP ER CY ~3 层 ) 和 内 层 (4 ~6 层 ) 两 部 
分 (Ribi and Scheel, 1981; Paulk et al., 2009a) 。 





长 视 纤维 与 L-fibers 2& ik FWE 1 ~2 层 ， 
ERE — rh et SO a IU BA] Trj 6 70 ( transmedullary 
neuron, TM) 形 成 突 触 联系 。TM 的 胞 体位 于 外 部 视 
AC XL, 细 长 的 神经 突 穿 过 视 髓 质 各 层 ， 最 终 到 达 视 
小 叶 外 层 或 罕 过 视 小 叶 到 达 前 视 结 放 (anterior optic 
tubercle) ( Paulk et al., 2009a; Mota et al., 2011), 
TM 只 包括 两 类 光谱 反应 特征 的 神经 元 一 一 广 谱 神 
经 元 ( broad band neuron) FU 7E jÉ Tii Z FC ( narrow 
band neuron) ( Paulk et al.，2009a) 。 广 谱 神 经 元 是 
一 组 同时 接受 3 种 或 两 种 视网膜 细胞 传人 的 神经 
元 ， 而 和 军 谱 神经 元 只 接受 一 种 视网膜 细胞 或 以 一 种 
视网膜 细胞 为 主 的 传人 (Kien and Menzel, 1977a, 
1977b; Hertel, 1980), TM 可 能 是 最 初 参与 光谱 处 
理 的 神经 元 , 因为 它 不 包括 最 重要 的 颜色 编码 神经 
元 一 颜色 对 抗 神 经 元 (colour opponent neurons), 
它 同 时 被 一 种 波长 的 光 激 活 并 被 其 他 波长 的 光 抑 制 
(Kien and Menzel, 1977b; Hertel, 1980) 。 来 自视 
神经 世 层 的 初始 视 党 信号 经 过 TM 处 理 后 传递 给 视 
艇 质 层 、 视 小 叶 和 前 视 结 节 内 其 他 的 神经 元 (Paulk 
et al., 2009a) 。 

视觉 信息 除了 回 视 小 叶 和 前 视 结 节 顺序 传递 ， 
还 由 不 同 反 应 特征 的 神经 元 根据 其 物理 特征 (如 颜 
色 、 动静 等 ) 进行 初步 分 离 , 然后 通过 不 同 的 神经 
束 传 递 到 蘑菇 体 或 后 前 脑 ( posterior protocerebrum ) 
的 特定 区 域 (Paulk et al., 2008, 2009a, 2009b; Dyer 
et al., 2011), 

X IN a IU Jes 53 S 3t AB i ( calyces ) HI FH ZR 
包括 前 上 视 束 [ (anterior superior optic tract I ) 和 
Hi) F ALR ( anterior inferior optic tract) (Mobbs, 1984; 
Ehmer and Gronenberg, 2002), if 早 Gronenberg 
(1986) 发 现 一 种 视 髓 质 蛇 纹 层 的 小 树 突 神 经 元 投 
Spy [5] ES ta VAR eb EX) SL ( collar) 和 基 环 (basal ring), 
他 没有 明确 投射 所 经 的 神经 束 ， 只 描述 其 位 于 视 小 
叶 的 前 表面 上 (应 该 是 前 上 视 束 I 工 , 作者 注 ) 。 这 种 
神经 元 只 对 复眼 中 间 视 野 内 的 静止 刺激 敏感 ,并 对 
重复 刺激 很 快 产生 适应 。 随 后 Ehmer 和 Gronenberg 
(2002) 的 研究 证 实 了 这 种 投射 的 存在 。 他 们 发 现 
由 视 髓 质 层 投射 散 菇 体 的 神经 元 主要 包括 3 类 : 
(a) 神经 元 胞 体 聚 集 在 视 散 质 层 的 背 侧 边缘 和 蘑菇 
体 侧 冠 (lateral calyx) 的 底部 边缘 之 间 , 水 平 延伸 的 
小 树 突 主要 在 视 髓 质 的 蛇 纹 层 ( 少数 延 伸 到 附近 的 
内 层 ) , 背部 到 腹部 的 整个 蛇 纹 层 都 有 此 类 神经 分 
布 , 轴 突 通过 前 上 视 束 工 到 达 双 侧 的 蘑菇 体 冠 ; 
(b) 神经 元 树 突 沿 柱状 纤维 束 向 腹部 视 髓 质 的 外 层 
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图 2 蜜蜂 视神经 节 层 内 假 视觉 桶 与 视觉 桶 的 形成 示意 图 ( 改 自 Ribi, 1975, 1976, 1981) 
Fig. 2 Schematic drawings illustrating the formation of pseudocartridge and cartridge in lamina of 
bees (adapted from Ribi, 1975, 1976, 1981) 
A: Menzel 和 Snyder 对 视网膜 细胞 的 编号 方法 ， 以 及 假 视 觉 桶 中 9 条 视网膜 细胞 轴 突 的 排列 方式 The arrangement of nine R-fibers in a 
pseudocartridge and the numbering of the retinula cells following Menzel and Synder (1974) ; B; 真 视觉 桶 中 9 条 视网膜 细胞 轴 罕 (6 条 短视 纤维 和 
3 Ze I MAE) 与 4 条 单 极 细胞 轴 突 (Ll -4) 的 排列 方式 Cross section through a cartridge at the level of the distal stratum a, of which the dark- 
colored circles represent six short visual fibers and three long visual fibers, and the light-colored circles represent four L-fibers; C: 3 种 短视 纤维 与 3 种 
LAL EF ETE LS A ES) 2 KR A TEI, a, b 和 e 分 别 表 示 从 状 展 的 3 个 亚 层 Three short visual fiber types and long visual fiber types in 
longitudinal view showing their synaptic outputs, of which a, b and c represent three stratums of fenestrated layer in lamina, respectively. L; 神经 节 层 
Lamina; M; 视 骨 质 层 Medulla. D; 4 种 单 极 细胞 轴 突 在 视神经 节 层 的 分 支 与 突 触 联系 , a, b Al c 分别 表示 从 状 层 的 3 个 亚 层 Four L-fibers in 


longitudinal view showing their synaptic inputs at lamina, of which a, b and c represent three stratums of fenestrated layer in lamina, respectively. 
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延伸 , 胞 体 分 布 和 轴 突 投射 的 方式 与 a 相同 ; Co) 
神经 元 胞 体 聚 集 在 邻近 视 髓 质 层 和 视 小 叶 腹 侧 边 缘 
的 区 域 , 细 长 的 树 突 在 最 腹部 视 髓 质 的 外 层 切 癌 延 
伸 ,， 轴 突 通过 前 下 视 束 到 达 双 侧 蔬 区 体 冠 。 三 类 神 
经 元 均 投 射 在 荐 菇 体 冠 的 领 区 , 领 被 分 成 6 Je, 外 
侧 5 层 交 蔡 接受 来 自前 下 和 前 上 视 束 的 纤维 。 基 环 
远 端 背部 的 一 小 块 也 接受 来 目前 下 视 束 的 投射 。 由 
于 视觉 通路 在 外 部 视 交 又 发 生 了 拓扑 结构 的 逆转 ， 
所 以 视 髓 质 腹 部 的 b 和 c 类 投射 神经 传递 的 应 该 是 
背部 复眼 接收 的 光 信 息 。 许 多 行为 研究 表明 ,蜜蜂 
的 背部 复眼 主要 参与 天 空 视 觉 ( 如 检测 偏振 光 ) ,而 
不 是 颜色 识别 (Giger and Srinivasan, 1997; Lehrer, 
1998; Ehmer and Gronenberg, 2002 ) 。 另 外 ,b 和 
类 神经 元 的 树 突 都 分 布 在 外 层 视 髓 质 , 研究 表明 外 
层 视 髓 质 不 包含 编码 颜色 的 颜色 对 抗 神经 元 ,因此 
b RI 通路 可 能 是 回 蘑 菇 体 传递 消 色 的 天 空 视 觉 信 
FA ( Paulk et al., 2009a) 。 后 来 , Paulk 和 Gronenberg 
(2008 ) 在 熊 蜂 中 发 现 一 个 类 似 蜜 蜂 a 的 视 骨 质 投 
射 神经 元 , 并 证 明 它 只 对 UV 光线 敏感 ,但 是 仍 不 
能 确定 a 通路 的 功能 。 

中 间 前 脑 (medial protocerebrum ) KR T ES ki 4% 
W, 其 后 部 区 域 也 接受 来 目 视 艇 质 的 投射 。Hertel 
和 Maronde( 1987 ) / BL— fi ay xc EZ TE AN Bs a E 2C 
层 的 大 树 突 投射 神经 通过 背部 后 视 连 合 (dorsal 
posterior optic commissure ) 投射 同 侧 或 对 侧 的 中 间 
前 脑 后 部 区 域 , 其 胞 体位 于 对 侧 藤 菇 体 中 间 冠 的 内 
侧 下 方 。 它 们 对 各 种 波长 的 静止 光 刺 激 都 反应 , 但 
对 运动 刺激 不 敏感 , 对 复眼 双 侧 的 刺激 存在 空间 对 
抗 (spatial anagonism ) 一 一 胞 体 对 侧 复 眼 的 刺激 兴 
奋 细胞 , 同 侧 则 抑制 。 

对 熊 蜂 的 研究 发 现 了 投射 后 前 脑 的 视 髓 质 大 树 
突 神 经 元 (large-field medulla neuron) 。 它 们 的 胞 体 
位 于 藤 菇 体 侧 冠 和 视 髓 质 之 间或 中 心 复 合体 之 上 ， 
发 达 的 切 回 树 突 大 多 占据 视 髓 质 的 4~6 层 , 少数 
在 1~3 层 , 轴 突 沿 背 部 后 视 连 合 投 射 后 前 脑 或 同 
时 投射 对 侧 的 视 艇 质 层 和 后 前 脑 (Paulk et al., 
2009a ) 。 

Hertel 等 (1987 ) 发现 了 联系 两 侧 视 角质 层 的 投 
射 神经 , 其 胞 体位 于 视 小 叶 前 侧 , 树 突 进入 同 侧 视 
髓 质 背 部 的 蛇 纹 层 , 轴 突 通过 背部 后 视 连 合 投射 对 
侧 视 化 质 的 整个 蛇 纹 层 。 它 对 静止 光 刺 激 同 时 具有 
光谱 对 抗 ( spectral anagonism ) 和 空间 对 抗 性 一 一 双 
侧 的 蓝光 和 绿 光 刺 激 均 抑制 细胞 , 胞 体 对 侧 的 紫外 
光 刺 激 抑 制 细胞 而 同 侧 刺激 先 兴 奋 后 抑制 。 





2.3 视 小 叶 

大 部 分 视 骨 质 层 的 投射 神经 通过 内 部 视 交 又 
(inner optic chiasma) 再 次 发 生 拓 扑 结构 的 逆转 ,， 然 
后 进入 第 三 级 视 叶 神经 纤维 网 一 一 视 小 叶 ( Mota et 
al., 2011) 。 豆 状 的 视 小 叶 与 视 散 质 层 的 精细 结构 
类 似 , 沿 短 轴 从 侧 后 向 前 内 延伸 的 柱状 纤维 被 一 系 
列 正切 的 神经 分 隔 成 6 E. 根据 层 内 神经 纤维 的 排 
列 特点 , 可 将 1 ~4 层 归 为 外 层 , 5 ~6 层 归 为 内 层 
(Ribi and Scheel, 1981; Paulk et al., 2008 ) 。 

AN o. e Pe BAT DUE f ed EA) EP AT 
B. Pata IRIBJTRES YR pir Pe 35 SIBI TAS T. EAS 
体 、 前 侧 前 脑 (anterior lateral protocerebrum ) 或 背部 
小 叶 ( dorsal lobe) 等 特定 区 域 ( Paulk and 
Gronenberg, 2008; Paulk et al., 2008, 2009b; Dyer 
et al., 2011), 

连接 视 小 叶 与 蘑菇 体 冠 的 神经 束 包括 前 上 视 束 
II ( anterior superior optic tract II ) 和 视 小 叶 视 束 
(lobula optic tract) ， 它 们 分 别 从 视 小 叶 的 背部 和 中 
部 发 出 (Mobbs，1984 ) 。 最 初 Mobbs (1982 ) 通过 组 
织 学 研究 发 现 前 上 视 束 的 纤维 由 视 髓 质 内 层 和 视 小 
叶 外 层 发 出 ,传递 到 芯 菇 体 冠 。 后 来 ，Mobbs 
(1984) 又 将 前 上 视 束 分 成 连 系 视 散 质 与 世 菇 体 的 
Bi LAUR 工 和 连 系 视 小 叶 与 世 菇 体 的 前 上 视 束 工 ， 
然而 通过 前 上 视 束 下 传递 的 信息 是 否 来 自视 小 叶 外 
层 , 目前 尚 没 有 确实 的 神经 生理 学 证 据 。 不 过 许多 
神经 生理 研究 证 实 通过 视 小 时 视 束 传递 的 信息 来 自 
于 内 层 视 小 叶 。Ehmer 和 Gronenberg (2002 ) Fl] FH i3 
行 束 路 追踪 发 现 蜜 蜂 的 双 侧 蘑菇 体 冠 通过 视 小 叶 视 
束 接受 来 目 背 部 内 层 视 小 叶 的 投射 , 投射 区 在 领 的 
RA Je (第 6 Je) 以 及 基 环 的 外 半 侧 。Paulk 和 
Gronenberg ( 2008 ) 对 能 蜂 的 研究 进一步 证 实 内 层 视 
小 叶 存 在 大 树 突 (large field lobula MB input 
neurons, LF) 和 小 树 突 两 类 蘑菇 体 投射 神经 元 
(small field lobula MB input neurons, SF), AJM 
过 视 小 叶 视 束 传递 , LF Hs MESH, du SF 
投射 双 侧 。 它 们 均 对 色彩 刺激 敏感 ， 其 中 一 小 部 分 
同时 对 运动 刺激 敏感 , 但 没有 方向 选择 性 。 大 部 分 
LF 与 SF 在 经 过 背部 侧 前 脑 (superior lateral 
protocerebrum , SLPr) 时 都 会 分 出 细小 的 泡 状 分 文 ， 
说 明 在 此 亦 形成 突 触 联系 (Paulk and Gronenberg, 
2008 ) 。 传 递 到 蘑菇 体 的 颜色 或 /和 运动 信息 与 嗅 
党、 触 党 等 其 它 模 态 的 信息 进行 整合 , 可 能 参与 蜜 
蜂 视 觉 关 联 的 学 习 与 记忆 等 复杂 行为 。 但 是 背部 侧 
前 脑 在 视觉 通路 中 的 具体 作用 还 不 清楚 (Paulk et 
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al., 2008 ) 。 

与 内 层 不 同 , 树 突 分 布 在 外 层 视 小 叶 的 投射 神 
经 多 是 编码 与 颜色 无 关 的 运动 信息 (Paulk and 
Gronenberg, 2008; Paulk et al., 2008) , Hertel 和 
Maronde( 1987 ) 在 蜜蜂 视 小 叶 的 外 层 发 现 3 类 对 运 
动 敏感 的 投射 神经 。 其 中 一 类 胞 体 在 视 小 叶 后 方 ， 
树 突进 入 视 小 叶 的 第 2 层 , 然后 通过 短 轴 突 投射 进 
同 侧 的 背部 小 叶 。 该 神经 对 同 侧 的 静止 和 运动 刺激 
均 反 应 , 并 存在 方 癌 选择 性 。 第 2 类 神经 胞 体 在 视 
人 艇 质 层 和 茧 区 体 侧 冠 之 间 , 发 出 单 文 神经 突 到 达 中 
间 前 脑 ,然后 分 成 两 文 分 别 进 入 同 侧 的 背部 小 叶 和 
对 侧 视 小 叶 的 第 3 层 。 它 只 对 视 小 叶 一 侧 的 运动 刺 
激 敏 感 , 并 具有 方向 选择 性 。 第 3 类 神经 胞 体 在 视 
es J Je ME e ek A] n AT A HS TT, 树 突 分 文 
在 视 小 时 的 第 1 ~ 2 ER, 轴 突 经 腹部 后 视 连 合 
(ventral posterior optic commissure ) Z it P RITAN 
侧 的 痛 部 小 叶 。 它 对 静止 和 运动 刺激 均 反 应 , 但 只 
针对 蓝光 敏感 ,对 运动 的 方 同 无 选择 且 存 在 空间 对 
抗 一 一 只 对 胞 体 对 侧 的 运动 敏感 。Paulk 等 对 能 
的 研究 却 认 为 外 层 视 小 呈 发 出 的 投射 神经 通过 背部 
后 视 连 合 (dorsal posterior optic commissure ) 或 腹部 
后 视 连 合 到 达 对 侧 视 小 叶 或 后 前 脑 。 后 前 脑 中 存在 
投身 运动 控制 中 枢 (motor control centers) 的 下 行 神 
经 元 树 突 , 所 以 该 视 党 通路 可 能 参与 无 关 色 彩 的 视 
动 反 应 、 光 流 控制 飞行 的 速度 和 探测 运动 目标 等 
(Ibbotson, 2001; Paulk and Gronenberg, 2008 ; Paulk 
et al., 2008) 。 

Hertel 和 Maronde( 1987 ) 还 发 现 极 少 数 对 运动 
不 敏感 的 外 层 视 小 时 投射 神经 ,其 胞 体 在 视 小 叶 的 
OME MWS TT, 在 背部 视 小 时 的 最 外 层 发 射 少量 树 
R, 然后 投射 同 侧 的 侧 前 脑 和 中 间 前 脑 后 部 区 域 。 
同 侧 的 绿 光 刺 激 兴 奋 神 经 元 ,蓝光 和 紫外 光 抑 制 ， 
反 侧 则 正好 相反 一 一 即 神经 元 同时 存在 光谱 对 抗 和 
空间 对 抗 。 


3 ” 视 党 信息 在 脑 中 枢 的 传递 


参与 蜜蜂 视觉 的 高 级 脑 中 枢 包 括 藤 菇 体 、 中 心 
复合 体 和 侧 前 脑 。 侧 前 脑 包 围 蘑菇 体 , 分 成 5 个 亚 
DC: 背部 侧 前 脑 (SLPr)、 腹 部 侧 前 脑 (inferior lateral 
protocerebrum, ILPr)、 侧 和 角 (lateral horn, LH)、 后 
前 脑 和 前 视 结 节 ( Paulk et al., 2009b) ,其 中 SLPr 
和 ILPr 合 称 前 侧 前 脑 。 

目前 对 视觉 信息 在 侧 前 脑 、 中 心 复 合体 和 蘑菇 





体 间 的 传递 研究 较 少 。 内 层 视 小 叶 中 90% 的 大 树 
突 正切 神经 元 投射 前 侧 前 脑 , 外 层 视 小 叶 94% 的 神 
ARARA, 视 小 叶 的 所 有 柱状 神经 则 投射 进 
入 前 视 结 节 ; 几乎 所 有 的 视 散 质 大 树 突 神经 元 投射 
后 前 脑 , 但 没有 投射 LH 的 视神经 ( Paulk et al., 
2009b) 。 前 视 结 市 是 参与 偏振 光 识 别 和 天 空 罗盘 
的 “中 继 站 ”( Pfeiffer et al., 2005) , 它 将 视 叶 传 来 的 
偏振 光 信 息 通 过 结 市 一 一 附 叶 通 路 (tubercle- 
accessory lobe tract) 投射 到 前 脑 的 侧 附 叶 ( lateral 
accesory lobe, LAL), LAL 存在 许多 投射 中 心 复合 
体 的 神经 元 , 最 终 信息 进入 中 心 复合 体 与 来 自 单 
眼 、 触 角 的 信息 综合 , 并 向 前 侧 前 脑 或 蘑菇 体 传递 
( Homberg, 1985; Mota et al., 2011) , 

中 心 复 合体 通过 isthmus tracts 和 anterior 
bundles 与 侧 前 脑 的 ILPr. [v F HP I] RB HX EE 3s E 
和 a.-lobe 间 的 小 叶 以 及 侧 附 叶 相 联系 ( Homberg, 
1985) , BE aE A AY fay HE BB AZ w-lobe 和 B-lobe 通过 
anterior dorsal protocerebral commissure 与 侧 前 脑 联 
系 ， 此 外 从 a-lobe R te A BE xk A xh HJ 
protocerebrocalycal tract 也 发 出 分 文 到 达 侧 前 脑 和 前 
视 结 节 ( Mobbs, 1984) 。 





4 小结 与 展望 


蜜蜂 从 环境 中 获取 的 视觉 情景 包含 着 非常 丰富 
的 信息 , 这些 不 同 特征 的 视觉 信息 在 经 过 大 脑 的 各 
级 神经 时 被 分 离 ， 以 许多 平行 并 连续 的 视觉 通路 传 
XE MUI, 然后 汇集 到 高 级 脑 中 板 ， 有些 甚 至 与 其 
他 感觉 模 态 (sensory modality) 的 信息 相 整合 ， 最 后 
输出 有 效 的 信息 来 调整 和 控制 蜜蜂 的 各 种 行 ， 
( Paulk et al., 2008, 2009a, 2009b) (图 3)。 

可 以 看 出 这 些 平行 并 连续 的 视 党 通路 在 解剖 结 
构 上 存在 着 空间 分 阳 。 视 叶 除 了 视神经 节 层 外 , 视 
髓 质 层 和 视 小 叶 都 以 内 、 外 层 来 分 阳 不 同 的 视觉 通 
Bt, HU PLZ LA. E ETE B AB Tr] EF RJ 
Ho 

所 有 的 视觉 信息 在 到 达 中 枢 前 脑 前 都 必须 经 过 
PUREE ALB, 并 且 处 理 方式 由 外 回 内 逐渐 变 得 复 
AS, 如 光谱 的 处 理 一 一 由 不 编码 颜色 的 广 谱 、 罕 谱 
到 颜色 编码 的 光谱 对 抗 。 外 层 视 髓 质 主要 通过 背部 
后 视 连 合 将 运动 、 光 流 等 信息 传达 至 后 前 脑 , 指导 
调控 蜜蜂 的 运动 ; 内 层 视 髓 质 则 主要 通过 前 上 和 前 
下 视 束 将 颜色 、 图 案 、 天 空 等 视觉 信息 传达 至 蘑 茹 
体 , 与 更 多 的 信息 整合 , 并 通过 背部 后 视 连 合 将 运 
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图 3 蜜蜂 平行 并 连续 的 视觉 通路 示意 图 ( 改 自 Paulk et al., 2009b) 
Fig. 3 Schematic diagram showing the parallel and sequential visual pathways in bees ( adapted from Paulk et al., 2009b) 


动 信息 传 至 后 前 脑 。 视 髓 质 层 处 理 后 的 信息 部 分 进 
AAD, 部 分 由 TM 神经 元 传 至 前 视 结 节 。 视 小 
叶 进 一 步 对 信息 进行 分 离 , 外 层 视 小 叶 主 要 通过 背 
部 或 腹部 后 视 连 合 将 颜色 无 关 的 运动 信息 传 至 后 前 
脑 或 背部 小 叶 , 参与 形成 运动 输出 ; 内 层 视 小 叶 则 
主要 将 颜色 信息 通过 前 上 视 束 正和 视 小 叶 视 束 传 到 
蘑菇 体 与 前 侧 前 脑 区 进行 整合 。 经 过 视 小 叶 的 部 分 
言 息 与 视 髓 质 的 TM 一 起 通过 前 视 结 节 通 路 进入 前 
WAT, 这 里 来 自 背 部 视野 的 信息 主要 进入 前 视 结 
节 腹 部 的 major unit-ventral lobe ( MU-VL) 和 ventro- 
lateral unit ( VLU), 而 腹部 视野 的 信息 主要 进入 背 
部 的 major unit-dorsal lobe ( MU-DL)。 这 种 空间 分 
efi fg MU-VL 和 VLU 参与 天 空 视觉 (如 偏振 光 、 
太阳 方位 角 ) 的 神经 通路 ,而 MU-DL 参与 了 颜色 、 
形状 、 空 间 识 别 等 信息 的 视觉 通路 。 前 视 结 节 发 出 
的 信息 被 继续 传递 到 达 高 级 前 脑 中 枢 一 一 中 心 复合 
体 和 蘑菇 体 。 

蜜蜂 的 视觉 通路 研究 相 比 于 准 椎 动物 复杂 的 视 
K JZ ( visual cortex ) 和 相关 脑 区 带 来 的 困难 显得 容 
易 很 多 。 但 是 要 真正 完全 地 揭示 蜜蜂 的 视觉 通路 还 
需要 解决 许多 盲点 和 难点 。 例 如 ,目前 对 蜜蜂 视觉 
通路 的 研究 多 是 采用 视觉 刺激 和 单 细胞 电 生理 记录 
的 方法 , 该 研究 方法 可 以 最 快 地 发 现 视觉 系统 中 特 
定神 经 元 的 反应 特征 。 但 是 , 视 叶 是 蜜蜂 大 脑 中 含 
神经 元 最 多 的 脑 区 , 单 细 胞 记录 只 能 对 其 中 极 少 数 
进行 研究 ,还 有 大 部 分 视 党 中 间 神 经 元 的 功能 还 不 
清楚 , 这 是 个 育 点 。 再 者 ,如何 建 立 一 种 有 效 的 研 


究 方 法 针对 大 量 神经 元 在 特定 视觉 信息 处 理 中 发 挥 
的 个 体 与 集体 功能 , 这 是 个 难点 。 

无 疑 , 视觉 通路 研究 具有 很 大 的 意义 , 视觉 信 
上 县 的 神经 编码 模式 是 许多 仿生 研究 的 模仿 对 象 , 如 
利用 脑 机 接口 实现 大 脑 对 机 械 的 直接 控制 ( Ejaz et 
al., 2011) ， 视 党 通路 的 基础 理论 研究 也 为 医学 诊 
呆 和 治疗 各 种 眼科 疾病 提供 了 必要 的 理论 指导 。 相 
信和 随 着 神经 生物 学 的 不 断 发 展 ,， 人 类 最 终 将 会 完全 
揭示 视觉 形成 的 神经 机 制 。 
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